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LA RÉGÉNÉRATION NATURELLE: CONNAISSANCES ACTUELLES. 
LE CAS DE L'ÉPICÉA EN FORÊT DE MACOT (SAVOIE) 
 
J.-F. PONGE − J. ANDRÉ − N. BERNIER − Christiane GALLET 
 
Une littérature abondante traite des difficultés de régénération naturelle des forêts d'Épicéa commun (Picea abies 
L.), à basse (Weissen et Jacqmain, 1978; Weissen, 1979; Weissen et al., 1983) comme à moyenne (Moreau et 
Poly, 1968; Roussel, 1969; André et al., 1987; Gensac, 1988 ; André et Gensac, 1989; Frehner, 1989; André et 
al., 1990) et haute altitude (Lachaussée, 1947; Mullenbach, 1982). Ce problème est partagé par d'autres résineux, 
comme le Sapin pectiné (Duchaufour et Rousseau, 1959; Fourchy, 1961; Bourgenot, 1977; Drapier, 1985), le 
Mélèze (Dubourdieu et Doumeret, 1977), le Pin sylvestre (Mac Neill, 1955; Miller et Cummins, 1982) et même 
certains feuillus comme le Hêtre, pourtant classiquement considéré comme régénérant bien sous lui -même 
(Weissen, 1978; Weissen, 1986; Weissen et al., 1986). Il s'agit en fait d'un problème très ancien , commun à 
toutes les essences forestières croissant en peuplements monospécifiques et équiennes, et qui n'est localisé ni en 
espèces ni en lieux (Lorentz, 1837). Nous allons nous efforcer de démontrer, à la faveur d'une étude réalisée dans 
une forêt de montagne, gérée par l'Office national des Forêts (Forêt communale de Macot, Savoie, district 
d'Albertville), et des données de la littérature, que nous sommes peut-être en présence d'un faux problème, qui ne 
relève pas d'une fatalité, mais de mécanismes essentiellement biologiques, et qui résulte soit du fonctionnement 
normal de l'écosystème forestier, soit de sa dégradation par l'homme. 
 
FACTEURS ET REDONDANCE DES FACTEURS 
Lumière 
La lumière arrivant au sol, directement ou par la chaleur qu'elle apporte, est généralement considérée comme 
l'élément déterminant dans le renouvellement des peuplements forestiers (Bischoff, 1987). Examinons cette 
hypothèse. Les travaux expérimentaux effectués sur plusieurs espèces d'arbres forestiers (Pin, Hêtre, Frêne, 
Épicéa, Pruche américaine) montrent que les modifications les plus importantes liées à l'ensoleillement affectent 
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le système racinaire, sa morphologie et l'intensité de la mycorhization. L'accroissement de la quantité d'énergie 
lumineuse disponible pour la photosynthèse provoque un développement plus important des parties souterraines 
par rapport aux parties aériennes chez le jeune semis (Barney, 1951; Roussel, 1969, 1978; Logan, 1973; Frehner, 
1989) ainsi qu'un taux de mycorhization accru (Hacskaylo et Snow, 1959; Boullard, 1961b). Ces facteurs sont 
favorables à l'assimilation hydrique et compensent la sensibilité des jeunes semis à la sécheresse, notamment 
chez les espèces très sensibles comme le Hêtre (Pontailler, 1979). Une inhibition de croissance s'observe 
cependant aux fortes quantités d'éclairement en conditions expérimentales (Boullard, 1961b; Logan, 1973) et la 
lumière est souvent associée à la sécheresse de l'air qui peut entraîner une forte mortalité estivale comme chez le 
Hêtre (Pontailler, 1979). Les variations constatées ont trait essentiellement à la morphologie et à la vitesse de 
croissance du jeune semis. Or n'oublions pas que la régénération naturelle est avant tout un phénomène relatif à 
la démographie d'une essence donnée dans un écosystème donné (la forêt). La question qui doit être posée est: 
dans quelles conditions les graines puis les jeunes semis puis les jeunes plants ont-ils plus ou moins de chances 
de survivre, c'est-à-dire d'échapper aux agents pathogènes (fonte des semis) ou prédateurs (ravageurs des graines, 
brouteurs) ou bien encore au dessèchement ou au gel, qui sont les véritables facteurs de mortalité. Tout autre 
événement défavorable ne peut que ralentir la croissance ou modifier la morphologie d'un organe mais en aucune 
façon ne provoquera la disparition d'un individu potentiel (la graine) ou déjà constitué (le semis, le plant), sauf si 
ces modifications affectent ses capacités de résistance. Ce sont des évidences mais il existe souvent, dans la 
littérature, une confusion entre les facteurs de mortalité et ceux pouvant occasionner un déficit de croissance. 
 
Ravageurs et prédateurs 
Les importants dommages causés par les ravageurs et prédateurs divers (Gashwiller, 1967; Le Louarn et Schmitt, 
1972; Vincent, 1977; Trosset et Roques, 1986; Pellissier et Trosset, 1992), qui peuvent aboutir certaines années à 
une inefficacité totale des fructifications (Le Tacon et al., 1976; Le Tacon, 1980), sont essentiellement des 
phénomènes fugaces, et non localisés. Les effectifs des populations animales en cause sont essentiellement 
déterminés par la quantité des ressources disponibles et les caractéristiques macro-climatiques. Or, le caractère 
très local de la régénération naturelle (lorsqu'elle existe) a été abondamment documenté (Mac Neill, 1955; 
Weissen et Jacqmain, 1978; Lemée, 1978; Miller et Cummins, 1982; Drapier, 1985; Weissen, 1986; Weissen et 
al., 1986; Nakashizuka, 1987; Brown et al., 1988; André et Gensac, 1989). Ce sont donc des facteurs stationnels 
et même micro-stationnels qui ont été recherchés, et dont nous allons faire l'inventaire, mais la relation entre 
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qualité de la croissance et de la morphologie du jeune semis et résistance aux facteurs de mortalité n'a pas été 
réellement étudiée en conditions expérimentales. On peut cependant concevoir que tout élément déterminant une 
croissance optimale et surtout un enracinement profond du jeune semis sera également déterminant pour sa 
capacité de résistance aux pathogènes, sa reprise en cas d'abroutissement, son alimentation hydrique et sa 
résistance au gel. 
 
Forme d'humus 
La nature de la forme d'humus semble, toujours d'après la littérature, un facteur essentiel de survie du jeune 
semis. Là une distinction doit être effectuée entre les espèces pour lesquelles le mull est favorable, comme 
l'Épicéa (Weissen, 1979; Knapp et Smith, 1982; Weissen et al., 1983) ou le Hêtre (Pontailler, 1979; Weissen et 
al., 1986) et celles pour lesquelles le moder est favorable, comme le Sapin (Duchaufour et Rousseau, 1959; 
Knapp et Smith, 1982; Weissen et al., 1983; Drapier, 1985) ou le Chêne (Wood, 1938). Les raisons invoquées 
pour expliquer les effets de la présence ou de l'absence d'une épaisse couche de litière sont multiples et l'on voit 
nettement que nos connaissances actuelles sont très faibles en ce qui concerne les mécanismes en jeu. La toxicité 
du manganèse a été un moment retenue (Duchaufour et Rousseau, 1959) pour expliquer le caractère nocif des 
humus de forme mull chez les espèces sensibles comme le Sapin, en raison de l'abondance de cet oligo-élément 
dans ce type d'humus et à la suite d'expériences en conditions contrôlées. Cependant, sur les semis prélevés sur le 
terrain, aucune intoxication par cet élément n'a pu être prouvée (Drapier, 1985). Le caractère nocif des humus de 
forme moder ou dysmoder est généralement attribué à la toxicité de la litière (Daniel et Schmidt, 1972; Weissen, 
1979), en raison de l'abondance des composés phénoliques au sein des litières forestières (Handley, 1954; Brown 
et al., 1963; Davies et al., 1964; Esterbauer et al., 1975; Theander, 1978, 1982; Ahlgren et Ahlgren, 1981; 
Kuiters et Sarink, 1986; Gallet et Lebreton, 1989) et de leur pouvoir inhibiteur à l'égard de certains 
microorganismes (Melin et Wiken, 1946; Benoit et Starkey, 1968; Beck et al., 1969; Harrison, 1971; Berg et al., 
1980; Kuiters, 1990), notamment mycorhiziens (Olsen et al., 1971; Rose et al., 1983). Les aspects hydriques ont 
été invoqués mais les interprétations des auteurs peuvent être totalement contradictoires, les humus de forme 
moder pouvant être considérés comme desséchants pour les jeunes semis (Eis, 1965) ou bien au contraire 
protecteurs vis -à-vis du dessèchement (Duchaufour et Rousseau, 1959) selon que l'on considère la litière ou bien 
le sol sous-jacent comme le milieu à protéger. L'affinité de certaines espèces, dont l'Épicéa commun, pour les 
substrats minéraux, est connue (Moreau et Poly, 1968; Brown et al., 1988; Gensac, 1989) et l'on peut se 
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demander si cette affinité résulte de la nécessité du contact avec la matière minérale ou bien de l'absence de 
composés organiques libres pouvant être néfastes au développement du système racinaire (formation de 
complexes argilo-humiques lorsque la matière minérale est présente). Les expériences de fertilisation calcique 
menées sur humus de forme moder (Weissen et Jacqmain, 1978; Weissen, 1979) ont montré, avant toute 
modification morphologique de l'humus (les conditions hydriques restent donc identiques), une modification de 
la morphologie du système racinaire du jeune semis d'Épicéa commun. Un phénomène nutritionnel est donc 
probablement en jeu, à tout le moins une levée d'inhibition sous l'influence d'un apport de calcium. On 
remarquera à ce sujet que l'ensemble des travaux expérimentaux examinés indique une modification de la 
morphologie du jeune système racinaire, avec un rapport partie souterraine / partie aérienne beaucoup plus élevé 
sur mull (ou moder fertilisé) que sur moder naturel. Ces modifications sont tout à fait semblables à ce que l'on 
observe sous l'influence de la lumière (voir ci-avant). C'est donc probablement l'efficience de la nutrition qui est 
en jeu. La morphologie du jeune système racinaire peut être en partie fixée génétiquement, comme cela a pu être 
démontré chez les nombreux écotypes du Pin sylvestre (Brown, 1969), mais ceci n'est pas exclusif d'une action 
directe des facteurs mésologiques sur le développement des racines, dont les mécanismes restent à démontrer. 
 
Mycorhization 
Les conditions stationnelles sont également déterminantes en ce qui concerne la mycorhization. Là encore, la 
vitesse et la qualité de la mycorhization sont conditionnées par les facteurs environnementaux tels que la lumière 
(Bjorkman, 1942; Hacskaylo et Snow, 1959; Boullard, 1961b) et le type d'humus (Mousain, 1975; Alvarez et al., 
1979). Il existe une phase pendant laquelle le jeune semis n'est pas encore dépendant des champignons 
ectomycorhiziens pour son alimentation et se comporte comme une plante herbacée, en particulier est capable de 
réduire et donc d'assimiler les nitrates, comme cela a été démontré chez le Pin sylvestre, le Sapin de Douglas et 
l'Épicéa (Van den Driessche, 1971; Theobald et Smith, 1974; Ingestad, 1979; Ho et Trappe, 1980). On 
remarquera à propos de ce dernier point que la nitrification (mesurée en l'absence d'absorption par les plantes), 
au contraire de l'ammonification, est absente des horizons holorganiques mais intense au sein des horizons 
organo-minéraux (Vitousek et al., 1982; Oison et Reiners, 1983), précisément le niveau atteint précocement par 
les racines des individus ayant une croissance correcte (quelle que soit l'espèce considérée). La phase suivante 
consiste en une mycorhization par une microflore subissant des remplacements d'espèces au cours du 
développement du jeune arbre (Le Tacon et al., 1984; Dighton et Masan, 1985; Dighton et al., 1986). Les 
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exigences différentes de ces souches vis-à-vis des sucres produits par l'arbre posent le problème de l'inadaptation 
ou de l'inefficience des souches mycorhiziennes lorsque le jeune semis n'est en contact qu'avec les souches 
mycorhizant ses parents (Dighton et al., 1981; Masan et al., 1983; Dighton et Harrison, 1990; Gibson et Deacon, 
1990). 
Les effets de la mycorhization comme facteur de survie (protection contre les agents pathogènes et le 
dessèchement) ont par contre été abondamment démontrés (Marx et Bryan, 1971; Marx, 1972; Marx, 1973). 
L'attribution de ces effets au pouvoir direct des champignons mycorhiziens, comme par exemple la production 
d'antibiotiques (Krywolap et Casida, 1964; Marx, 1969a et b; Bowen et Theodorou, 1979) pose cependant 
problème, car l'antibiose est une propriété largement partagée par d'autres microorganismes (Moore-Landecker, 
1990), et rien ne prouve que l'efficience nutritionnelle (Plassard et al., 1986) ou la stimulation des réactions de 
défense de la plante (Sampangi et Perrin, 1986) ne soient les éléments déterminants de la meilleure survie des 
plants mycorhizés. 
 
Végétation adventice 
Les interactions entre le jeune semis et la végétation environnante sont un autre élément invoqué pour expliquer 
l'absence de régénération dans certaines situations particulières. La luxuriance de la végétation, telle qu'elle est 
réalisée dans les pessières à hautes herbes (mégaphorbiaie) qui croissent sur sols riches et humides (thalwegs, 
dépôts morainiques), empêche la régénération naturelle (Moreau et Poly, 1968; Gensac, 1988). Les auteurs 
invoquent la compétition nutritionnelle au niveau des systèmes racinaires extrêmement denses (sans vérification 
expérimentale). Un cas semblable, mais lié plus à l'éclairement abondant qu'à la richesse du sol et à l'humidité 
comme facteur de luxuriance de la végétation, se rencontre avec le Mélèze (Dubourdieu et Doumeret, 1977). La 
lande à Myrtille, se développant entre les couronnes des épicéas, joue également un rôle défavorable (André et 
Gensac, 1989). Les travaux expérimentaux effectués montrent un effet dépressif des lessivats de Myrtille (parties 
aériennes comme parties souterraines) sur le développement du système racinaire du jeune semis (André et al., 
1987). L'influence néfaste de la Callune (Handley, 1963) a été attribuée à l'inhibition des champignons 
susceptibles de mycorhizer les arbres forestiers (Handley, 1963; Robinson, 1972). Certains lichens ont également 
été étudiés pour leur impact néfaste sur la régénération (Brown et Mikola, 1974). On remarquera cependant 
parfois un décalage entre les résultats expérimentaux et l'expérience du terrain, comme par exemple des 
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stimulations de croissance mises en évidence au laboratoire alors que sur le terrain la même espèce est 
considérée comme délétère (Brown et Mikola, 1974). L'importance du choix de la concentration du composé à 
tester a été soulignée (Pellissier et Trosset, 1989a et b), toute substance organique pouvant être toxique à forte 
dose et stimulante à faible dose, d'où la nécessité de s'en tenir aux conditions régnant sur le terrain. 
 
Bois pourri et autres milieux hors-sol 
L'efficacité du bois pourri comme lieu d'installation privilégié de plusieurs conifères est bien connue 
(Lachaussée, 1947; Mac Cullough, 1948; Dimbleby, 1953; Moreau et Poly, 1968; Harvey et al., 1987; Gensac, 
1990). Chez la Pruche américaine, ce phénomène est même considéré comme obligatoire (Christy et Mack, 
1984; Harmon et Franklin, 1989). Certains feuillus présentent également des phénomènes de développement 
racinaire dans le bois pourri, comme le Bouleau (Dimbleby, 1953), le Hêtre (Ponge, observations personnelles), 
le Tilleul (Meyer, 1979). Les observations de terrain et les expérimentations sur substrat naturel montrent une 
efficacité remarquable de la mycorhization dans le bois pourri (Boullard, 1961a; Froidevaux et al., 1978; Harvey 
et al., 1987). 
Des milieux très particuliers semblent être également favorables à la régénération de l'Épicéa, comme les 
rochers: les zones d'éboulis montrent de nombreux épicéas perchés sur des blocs, leurs racines plongeant dans la 
terre entourant les pierres (observations personnelles), ceci étant confirmé par la présence de nombreux semis 
dans la mousse recouvrant certains rochers (Jacamon, communication personnelle). 
Les effets de l'altitude sont très marqués en ce qui concerne les capacités de régénération, la régénération sur bois 
pourri devenant le seul mécanisme naturel à l'étage subalpin (Gensac, 1990), phénomène que l'on retrouve dans 
les pays scandinaves (Siren, 1955). Ce phénomène peut être mis en parallèle avec une évolution climatique et 
géomorphologique des types d'humus, le mull devenant absent à l'étage subalpin (Kubiena, 1953; Bottner, 1984; 
André et al., 1990). 
 
Redondance des facteurs 
De nombreux facteurs stationnels semblent pouvoir Jouer un rôle favorable ou défavorable dans l'installation des 
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jeunes semis, comme le montre l'inventaire (certainement incomplet) présenté ci-avant. Cependant il existe une 
grande redondance dans les facteurs du milieu qui, si elle est une source d'incertitude pour les chercheurs 
souhaitant reproduire au laboratoire ou sur parcelle expérimentale les effets observés sur le terrain, simplifie 
grandement les choses lorsqu'il s'agit de définir les conditions naturelles favorables à la régénération. 
L'observation des forêts vierges, où les facteurs mésologiques varient en fonction des événements qui régissent 
la dynamique forestière (chablis, incendies, épidémies), montre que la régénération s'effectue la plupart du temps 
par collectifs issus de trouées (Le Barron et Jemison, 1953; Mayer, 1976; Pontailler, 1979; Knapp et Smith, 
1981; Franklin et Hemstrom, 1981; Walter, 1982; Faille et al., 1984; Nakashizuka, 1987; Koop et Hilgen, 1987; 
Foster, 1988; Johnson et Fryer, 1989; Lemée, 1989; Oldeman, 1990). La formation d'une trouée, lorsqu'elle a 
lieu au sein d 'un peuplement ligneux dense (comme cela est le cas dans les peuplements issus eux-mêmes de 
régénérations naturelles et non soumis au régime de l'éclaircie), s'accompagne du développement d'une 
végétation herbacée (Ott, 1966; Faille , 1980; Collins et Pickett, 1987; André et al., 1990). Les jeunes semis de 
l'essence dominante s'y installent, souvent après une période arbustive feuillue notamment à basse altitude 
(Siren, 1955; Mac Neill, 1955; Krasny et al., 1984; Foster, 1988), sauf en cas de développement exubérant 
d'espèces très sociales, comme par exemple la Calamagrostide (Lemée, 1978) ou l'Épilobe (Gensac, 1988). 
L'humus correspondant est généralement de forme mull (Siren, 1955; Bernier, 1992; Bernier et Ponge, 1993; 
Bernier et al., 1993), à forte activité de vers de terre (Ott, 1966; Huhta, 1976; Bernier, 1992; Bernier et al., 
1993), présente une minéralisation intense (Faille 1975a et b, 1977; Matson et Vitousek, 1981; Merzouki et al., 
1989) et abrite une population mycorhizienne de type jeune (Last et al., 1987). Les disponibilités hydriques sont 
meilleures au sein des trouées en raison de l'absence d'interception des précipitations et d'absorption d 'eau par 
les arbres (Ott, 1966; Pontailler, 1979; Collins et Pickett, 1987). Le bois mort est présent en grande quantité. 
L'abroutissement peut également être réduit dans les clairières en raison d'une diversité plus grande des espèces 
végétales à la disposition des herbivores (Ott, 1966). Les conditions a priori favorables (lumière, humus, 
mycorhizes, bois pourri, protection contre les prédateurs) s'observent donc concomitamment. L'apparition d'une 
végétation néfaste aux jeunes semis peut annuler totalement l'effet favorable des trouées, comme cela a pu être 
montré avec certaines graminées sociales (Mayer, 1976; Lemée, 1978; Nakashizuka, 1987), des espèces 
Éricacées (André et Gensac, 1989), des Bryophytes (Siren, 1955; Brown et Mikola, 1974) ou bien la végétation 
diversifiée et exubérante des mégaphorbiaies (Moreau et Poly, 1968; Gensac, 1988). Là encore tout dépend de 
l'espèce considérée et des exigences de ses jeunes semis. Le Sapin s'installe très bien dans les Vosges au sein des 
tapis de mousses ou de Myrtille mêlée de mousses (Jacamon, communication personnelle) , conditions qui sont 
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par contre défavorables à l'Épicéa (André et Gensac, 1989). 
L'ensemble de ces conditions (lumière, forme d'humus, végétation herbacée) se reproduit dans les cas d'évolution 
des pâturages abandonnés, soit au travers d'une succession végétale lente dans le cas des zones éloignées de la 
forêt, soit très rapidement lorsque la forêt est proche (Dasnias, 1982), le facteur essentiel étant dans ce cas les 
possibilités de dissémination des espèces ligneuses présentes localement. 
 
La dynamique forestière 
Au sein des forêts vierges, les conditions favorisant la régénération naturelle (phase d'écroulement de la forêt, 
« zero-event », Oldeman, 1990) sont présentes de façon sporadique mais, à l'échelle du cycle sylvogénétique de 
l'essence dominante, elles se trouvent réalisées tôt ou tard au cours de la sénescence de l'arbre (chablis, volis, 
mort sur pied). Il s'agit donc d'un processus inéluctable. Dans le cas des forêts gérées à structure le plus souvent 
régularisée, la phase qui reproduit le mieux les conditions régnant au sein des trouées de régénération est la 
coupe rase. Cependant, il s'agit en général de surfaces trop importantes pour que l'ambiance forestière soit 
maintenue et que la dissémination des graines soit suffisante (au moins pour certaines espèces telles que le 
Chêne, le Hêtre, le Pin). Le développement d'une végétation exubérante (Molinie, Épilobe, Fougère aigle, 
Callune, Myrtille, etc...) est d'ailleurs généralement l'apanage de telles étendues déboisées, en l'absence de 
traitements herbicides, et constitue un autre obstacle à la régénération. En fait la reconstitution d'un peuplement 
forestier, en l'absence de plantation ou de semis artificiel, prend alors la forme d'une succession (colonisation 
préalable par des espèces pionnières), processus beaucoup plus long que l'on peut observer naturellement à la 
suite d'événements catastrophiques portant sur de grandes étendues: ouragans (Foster, 1988), incendies (Siren, 
1955), ou sur des parcelles déboisées maintenues en friche (Mac Neill, 1955). Un modèle de traitement des 
pessières en futaie jardinée par taches d'environ 30 m d'envergure (Zierl, 1972) est cependant pratiqué en 
Bavière et semble être le modèle de gestion le plus proche du fonctionnement naturel. 
 
LA RÉGÉNÉRATION NATURELLE DE L'ÉPICÉA EN FORÊT DE MACOT: PERSPECTIVES DE 
RÉGÉNÉRATION DE LA PESSIÈRE 
Les sites 
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La forêt communale de Macot-La Plagne (915 ha) est située en Moyenne Tarentaise (Savoie), à la limite des 
Alpes internes et des Alpes externes. Elle s'étend sur un versant Nord (ubac), le substrat géologique de surface 
étant essentiellement constitué par des formations colluviales quartzeuses auxquelles s'adjoignent des schistes 
dans la partie inférieure du versant (Rovera, 1990). Son amplitude altitudinale va de 715 à 2100 m. L'essence 
dominante est l'Épicéa, qui est ici dans son aire naturelle, mais a été favorisé par l'homme au détriment du Sapin 
à l'étage montagnard (Gensac, 1988). Cette forêt très ancienne a subi une déforestation importante de la fin du 
XVIII
e
 siècle à la moitié du XIX
e
 siècle (régime sarde), provoquant une régénération intense sur de grandes 
surfaces (Gensac, 1988). La politique ultérieurement suivie a été un abandon de toute gestion jusqu'aux années 
50 où une ouverture ménagée des peuplements, parvenus à l'âge adulte (destinée à favoriser la régénération tout 
en maintenant un important volume sur pied), a abouti à l'aspect actuel de la forêt (Chandesris, communication 
personnelle). Les délits par les riverains, nombreux dans la partie basse de la forêt (34 ha), et les chablis et volis, 
fréquents en hiver (tempêtes, poids de la neige), provoquent très souvent l'ouverture de clairières où se 
développent des perchis. L'abandon des pâturages a été un facteur d'extension de la surface boisée dans les 
cinquante dernières années. La forêt comprend une série de protection (pessière subalpine) de 215 ha et une série 
dite de production (700 ha) comprenant 200 ha de futaie jardinée ou très irrégulière et 280 ha de futaie régulière 
sans régénération (Collas, communication personnelle). La pluviométrie varie de 1 000 à 1 900 mm d'eau le long 
du gradient altitudinal, et la température annuelle moyenne de 8° à 20°. 
 
Position du problème 
Les observations effectuées par l'Université de Savoie dans cette forêt ont permis de mettre en évidence un effet 
dépressif de l'altitude (Gensac, 1988) et de la Myrtille (André et Gensac, 1989) sur les capacités de régénération 
de l'Épicéa et l'effet favorable des taches herbacées et du bois pourri (Gensac, 1990; André et al., 1990). À la 
suite d'études préalables portant sur l'ensemble des facteurs invoqués pour expliquer le déficit de régénération 
des pessières d'altitude (ravageurs des cônes, Trosset et Roques, 1986; conditions de conservation des graines; 
conditions de germination), l'hypothèse retenue a été une déficience des conditions d'installation du système 
racinaire du jeune semis dans les humus de forme dysmoder, voire mor. Les facteurs défavorables retenus, 
pouvant expliquer cette déficience, ont été l'obstacle allélopathique et l'inadaptation des souches mycorhiziennes 
(André et al., 1987). Comme cela a été exposé précédemment, les facteurs mésologiques présentent de telles 
corrélations qu'il est difficile de discerner, à partir d'observations de terrain, quels sont le ou les facteurs 
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responsables de l'absence de régénération. C'est pourquoi une approche scientifique du problème a été réalisée, 
selon deux modalités, différentes par les méthodes mises en oeuvre. 
Le problème de la régénération peut être abordé en partant du fonctionnement général de l'écosystème forestier, 
puisque nous avons vu que ce phénomène était partie intégrante de la dynamique forestière dans les conditions 
naturelles. Si nous arrivons à séparer les phases par lesquelles passe un peuplement d'Épicéa, dans des zones où 
la régénération a lieu, en les comparant aux zones où la régénération est absente ou inefficace, il sera alors 
possible de définir précisément la niche de régénération de l'Épicéa dans les conditions locales de notre étude. 
Cette méthode a le désavantage de ne pas autoriser la généralisation tant que des observations similaires n'ont 
pas été faites ailleurs, mais a l'avantage considérable, en mettant en avant les phénomènes biologiques, de 
permettre rapidement une mise en œuvre de méthodes de gestion appropriées aux conditions locales. Pour cette 
étude, les zones les plus irrégulières ont été recherchées, le long d'un transect altitudinal allant de 900 m (bas de 
pente) à 2 150 m (limite forestière), nous plaçant dans des conditions les plus proches possibles des conditions 
naturelles. 
Les stations étudiées, toutes situées en exposition Nord sur le versant du Mont Saint-Jacques dominant la vallée 
de la Tarentaise, et ayant l'Épicéa pour essence dominante ou majeure, sont, selon la nomenclature de Gensac 
(1988): 
− à 900 m, une pessière à Noisetier; 
− à 1 550 m, une pessière à Mélampyre; 
− à 1 750 m, une pessière à Myrtille montagnarde; 
− à 1 850 m, une pessière à Myrtille subalpine; 
− à 2 150 m, une cembraie-rhodoraie à Épicéa et Mélèze. 
Dans chaque station, d'étendue limitée (environ 1 ha), la mosaïque forestière a été cartographiée et les différentes 
phases de la dynamique forestière repérées. Un représentant de chaque type d'éco-unité (Oldeman, 1990), c'est-à-
dire une surface ayant subi le même événement-zéro, en l'occurrence une trouée issue d'un chablis multiple ou 
d'un délit, ou bien une intervention forestière brutale, a été étudié dans chaque station, soit au total 37 sites. 
L'architecture forestière (ou du tapis herbacé ou sous-arbustif) a été représentée, à l'aide de transects englobant 
11 
 
l'ensemble d'une éco-unité. Un prélèvement d'humus a été réalisé au centre de l'unité, des analyses chimiques ont 
été effectuées sur les dix premiers centimètres de l'horizon A et la faune du sol a été extraite selon les méthodes 
appropriées à l'étude des vers de terre et des microarthropodes. 
Les conclusions principales de cette étude (Bernier, 1992; Bernier et Ponge, 1993) vont être énoncées et 
illustrées à l'aide de quelques exemples. 
 
Forme d'humus et dynamique végétale 
La forme d'humus et l'acidité du sol évoluent conjointement au cours de la croissance des peuplements d'Épicéa 
(pur ou en mélange avec le Sapin) issus de régénération naturelle, dans les stations situées à 900 et 1 550 m 
(figure 1): acidification, accumulation de matière organique et compactage de l'horizon A (formation d'humus de 
forme moder ou dysmoder) entre 50 et 100 ans, pendant la phase de croissance intense des arbres. Une 
micropodzolisation peut être observée à 1 550 m. Sous les arbres adultes, qu'ils soient isolés ou en peuplement 
dense, on observe une remontée du pH, une disparition de l'horizon OH et de l'horizon E. Ces phénomènes sont 
connus (Page, 1968) mais étaient auparavant attribués essentiellement aux coupes d'éclaircie (Wright, 1957), 
favorisant l'arrivée de lumière au sol. Cependant l'observation de forêts dépourvues d'interventions humaines 
montre des phénomènes identiques (Page, 1974). L'acidification, considérée comme un phénomène inéluctable 
en milieu forestier géré, accru en cas de pollution atmosphérique (Khanna et Ulrich, 1984; Bonneau et al., 1987), 
devrait donc être plutôt considérée comme temporaire, liée aux phases de jeunesse des peuplements. 
Qu'advient-il en présence d'interventions destinées à ouvrir prudemment la forêt, comme cela a été le cas en forêt 
de Macot dans les quarante dernières années (cette pratique ayant été abandonnée récemment)? Les observations 
faites à 1 550 m dans les zones ayant fait l'objet d'ouvertures ménagées (5 m de distance entre les fûts), où 
s'installent les Mousses puis la Myrtille (figure 2), montrent un blocage de la décomposition de la litière, avec 
formation d'un dysmoder (figure 1) et podzolisation. Les arbres adultes isolés en myrtillaie (Épicéas ou Mélèzes 
maintenus sur pied par le forestier) montrent un humus de type mull ou dysmull, selon l'altitude, indiquant que la 
formation d'humus de forme dysmoder est bien le fait de la végétation adventice à dominance de Mousses et 
Myrtille et non des arbres eux-mêmes. C'est cependant la structure du peuplement (ouvertures ménagées) qui a 
favorisé le développement de ce type de végétation, absent sous les peuplements denses. Le rôle de la végétation 
au sol dans l'évolution de l'humus sous les peuplements résineux éclaircis a déjà été souligné, en particulier 
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l'action des Éricacées (Mettivier Meyer et al., 1986), dont l'activité podzolisante est connue dans les landes 
(Handley, 1954; Dimbleby et Gill, 1955; Guillet, 1975; Miles et Young, 1980). L'observation des humus sous 
Myrtille a montré que l'accumulation de matière organique en surface était essentiellement le fait de litière de 
Mousses (Hylocomium splendens et Rhytidiadelphus triqueter) et non de la Myrtille elle-même, qui se 
décompose rapidement (Gallet, 1992; Bernier, 1992; Bernier et al., 1993). On remarque une semblable évolution 
de la végétation dans les petites ouvertures (Mousses puis Myrtille) dans les sapinières vosgiennes (Jacamon, 
communication personnelle), mais là les conditions d'humus qui apparaissent sont favorables à la régénération de 
l'essence dominante. 
 
La mosaïque forestière 
Comment s'organisent sur le terrain ces différentes éco-unités, liées soit au cycle sylvogénétique naturel de 
l'Épicéa, soit à sa dégradation par l'homme? Ceci peut être compris par l'examen de la mosaïque forestière 
(figure 2). La clairière située dans la partie Sud de la zone cartographiée (zone A) résulte de volis multiples 
datant d'une vingtaine d'années. Elle est envahie en son centre par une végétation herbacée dense, d'où sont 
exclues les Éricacées (Myrtille, Airelle), présentes seulement en périphérie. Les semis d'Épicéa sont très 
abondants (seuls les jeunes de plus de 10 cm ont été représentés mais de nombreuses plantules plus récentes sont 
présentes). Cette zone est entourée par la lande à Myrtille, qui se développe entre les arbres adultes du 
peuplement éclairci. Les deux zones-reliques, où les arbres adultes ont été maintenus en peuplement dense à 
houppiers courts (aux deux extrémités Nord et Sud de la station), ne présentent aucun développement de la 
Myrtille sous la canopée et correspondent à ce que l'on avait probablement à l'endroit de la clairière considérée (à 
en juger par la densité des souches). Les unités issues de telles clairières évoluent. On peut apercevoir une zone 
correspondant à une ancienne clairière, maintenant plus âgée et refermée, dans la partie nord-ouest de la carte 
(zone B). On observe une fragmentation de l'unité, due à une régénération échelonnée dans le temps, avec 
apparition de bouquets denses d'âges divers, entre lesquels s'insinue la lande à Myrtille, les séparant ainsi les uns 
des autres, du moins temporairement. Il est probable que cette configuration est le résultat du maintien sur pied 
d'un certain nombre d'arbres, retardant par endroits la régénération. Si au contraire la clairière est brusquement 
ouverte, elle se couvre en peu de temps d'un tapis homogène de semis d'Épicéa de même âge (zone C). Quel que 
soit le processus de fermeture de la clairière, les arbres plus âgés se régularisent (zone D), les différences dues à 
l'âge s'estompant, et la Myrtille régresse (présence de rhizomes en décomposition en plein cœur du peuplement) 
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dans les minces zones sans régénération où elle était présente. 
La clairière à herbes basses (Luzule, Canche), colonisant les sites précédemment occupés par les Épicéas en 
peuplement dense, constitue, à cette altitude (900 à 1 700 m), et en situation sèche, le site de régénération 
privilégié de l'Épicéa. Dans de telles conditions, la lande à Myrtille (qui colonise les trouées à partir de 1 300 m 
environ) n'a pas le temps de s'installer avant que l'Épicéa, et les plantes herbacées, ne soient déjà installés. 
L'humus est de type mull, offrant donc des caractéristiques édaphiques favorables à l'installation des jeunes 
semis et l'éclairement est évidemment suffisant. 
Comment se dégrade ce processus de reconstitution de la forêt? Des tapis de Mousses (Hylocomium splendens et 
Rhytidiadelphus triqueter en mélange) sont présents dans les trouées de petite taille présentes dans les zones 
régularisées (figure 2). On détecte leur envahissement progressif par la Myrtille grâce à l'observation du système 
végétatif souterrain, qui permet de déceler les zones où la Myrtille est en cours d'installation par croissance de 
ses rhizomes. La régénération est quasiment absente en myrtillaie, malgré l'arrivée de lumière entre les arbres, 
qui serait suffisante pour assurer la régénération (Frehner, 1989; Ott et al., 1991) si la Myrtille ne s'était pas 
installée avant les semis d'Épicéa. 
 
Altitude et régénération 
Comment ces processus évoluent-ils avec l'altitude? À l'étage montagnard inférieur, dans la pessière-sapinière à 
Noisetier (jusqu'à 1 200 m), la régénération est principalement assurée par les trouées causées par les délits, les 
chablis et volis y étant moins fréquents. Les semis sont abondants y compris sous le couvert des arbres, la 
régénération est donc facilement assurée par les trouées (regain de croissance consécutif à l'arrivée de lumière et 
de chaleur). Les faciès à Mousse et Mélampyre, qui s'installent dans les faibles trouées et « anticipent » la 
pessière à Mélampyre d'altitude plus élevée, sont le siège d'une acidification qui n'aboutit cependant pas à un 
changement de la forme d'humus, qui reste un mull (figure 1). Les humus de forme moder ne s'observent que 
sous les arbres jeunes (Sapins et Épicéas) en période de forte croissance. À l'étage montagnard supérieur, dans la 
pessière à Mélampyre (jusqu'à 1 650 m), des variations plus fortes de la forme d'humus ont été observées, alors 
que l'acidité du sol est, partout, marquée (pH < 5). Outre la phase à dysmoder et micro-podzol observée sous les 
Épicéas entre 50 et 100 ans (transitoire), on observe une évolution de l'humus extrêmement défavorable à la 
régénération sous la Myrtille, qui « anticipe » ici ce que l'on observe de façon généralisée à l'étage subalpin. Les 
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stations étudiées à l'étape subalpin en pessière à Myrtille montrent une prédominance de la régénération sur 
d'anciennes souches, avec formation de petits bouquets de régénération croissant de façon centrifuge à partir 
d'individus fondateurs nés sur une souche. Les éco-unités forestières sont donc nettement plus petites. La lande à 
Myrtille est le faciès le plus abondamment représenté, et les mulls ne sont plus présents que dans quelques taches 
herbacées, qui portent d'ailleurs très peu de semis, et sous les jeunes bouquets de régénération (d'où la croissance 
centrifuge de ces unités). Un dysmull (mull à incorporation incomplète de la matière organique) est présent sous 
les arbres adultes. Le bois pourri semble un substrat favorable à la régénération, y compris aux altitudes les plus 
élevées (Gensac, 1990). L'architecture forestière traduit ce changement dans les conditions de renouvellement de 
la forêt. La figure 3 représente un cas typique de formation boisée (il s'agit en fait d'une lande boisée) présente à 
la limite forestière (étage subalpin moyen). On peut observer la présence de collectifs formés de Mélèze, Pin 
cembro et Épicéa. On observe peu de jeunes arbres, mais énormément de marcottages et de réitérations de 
croissance. Ces particularités ont été observées par ailleurs (Mullenbach, 1982; Bischoff, 1987). Contrairement à 
ce que pourrait faire penser le port très conique des arbres, l'âge des tiges (il pourrait en être autrement des 
souches) n'est pas très élevé (pas plus de 100 ans) et les accroissements annuels, tant en épaisseur qu'en hauteur, 
sont forts. Ce sont les cassures très fréquentes et les réitérations qui s'ensuivent qui semblent être à l'origine des 
déficits de « croissance » observés. Ces arbres ont au contraire une dynamique de croissance (et surtout de 
reprise de croissance) très forte. 
 
L'hypothèse allélopathique 
L'hypothèse allélopathique, destinée à expliquer au moins en partie l'absence de régénération de l'Épicéa dans les 
tapis denses de Myrtille, a fait l'objet de travaux expérimentaux en forêt de Macot. Il s'agit de la deuxième voie 
de recherche mise en œuvre. Le tableau I montre l'influence dépressive des pluvio-lessivats provenant du 
feuillage de la Myrtille ou de l'Épicéa lui-même sur la croissance des jeunes semis d'Épicéa. On peut voir une 
relation entre la teneur en phénols totaux des lessivats (exprimée en mg d'équivalents d'acide gallique/l) et la 
perte de croissance des plantules (après 18 jours, dans des lots de 60 graines), lorsque l'on considère séparément 
l'Épicéa et la Myrtille. Malgré une concentration en phénols totaux moins élevée, les lessivats de la Myrtille sont 
beaucoup plus actifs et les plus riches (4,6 mg d'équivalents d'acide gallique/l) aboutissent à des réductions de 
croissance des deux-tiers du témoin. Le tableau II montre l'activité des deux principaux monomères phénoliques 
synthétisés respectivement par la Myrtille et l'Épicéa: l'acide caféïque et la para-hydroxy-acétophénone, présents 
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dans les litières et les pluvio-lessivats. Ces résultats démontrent l'influence défavorable de la Myrtille (et, dans 
une moindre mesure, de l'Épicéa lui-même) sur la croissance des plantules d'Épicéa, et principalement sur 
l'élongation de leur système racinaire, condition nécessaire pour que les jeunes semis parviennent à un contact 
rapide avec les horizons organo-minéraux et s'enracinent profondément. C'est une condition également pour que 
la mycorhization se fasse le plus rapidement possible. Il est probable que plusieurs phénomènes s'ajoutent, 
puisque la forme d'humus sous myrtillaie (dysmoder à l'étage montagnard, mor à l'étage subalpin) est 
extrêmement différente de la forme présente sous faciès herbacé (mull), renforçant ainsi le contraste entre ces 
deux formations végétales apparaissant au niveau des trouées. 
Les travaux projetés dans les années à venir concernent également l'hypothèse allélopathique, mais au travers de 
deux autres composants importants de l'écosystème forestier: les champignons mycorhiziens et la faune du sol. 
La sélection des souches mycorhiziennes et des espèces animales par la végétation (stades de développement de 
la pessière et de la lande à Éricacées), démontrée au travers de l'évolution de la flore fongique, de la faune du sol 
et de la forme d'humus (Bernier, 1992; Bernier et al., 1993; Bernier et Ponge, 1993), est l'objet principal des 
études à caractère fondamental qui vont se développer sur ce site. Les mécanismes de l'installation puis de la 
succession des souches mycorhiziennes sont à rechercher à plusieurs niveaux: allocation énergétique de la part 
de la plante, reconnaissance mutuelle des organismes en présence, évolution de la forme d'humus (forme des 
nutriments). L'évolution des peuplements lombriciens peut être conditionnée par des problèmes trophiques 
(qualité et quantité de la litière) ou environnementaux (allélopathie, climat). 
 
Application des résultats 
Quelles sont les perspectives qui se dégagent, à la lumière de ces travaux scientifiques en cours (beaucoup de 
mécanismes au niveau de l'humus restent à expliquer), concernant la régénération en forêt de Macot? 
À l'étage montagnard, peu de difficultés se présentent dans l'absolu. Ce sont les événements fortuits (tempêtes, 
délits) qui donnent à cette partie de la forêt un aspect hétérogène manifestant la permanence de la régénération. 
La structure irrégulière actuelle peut donc être maintenue, par une gestion tenant compte du mode de 
renouvellement naturel de la forêt, sans tentatives nouvelles d'ouverture ménagée. Le traitement reproduisant le 
mieux la structure actuelle de ces peuplements, en assurant un renouvellement régulier de la forêt, serait la futaie 
jardinée par bouquets (Zierl, 1972). Les seuls endroits qui posent un problème sont ceux où les mousses, puis la 
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Myrtille, se sont installées (Trepp, 1961). Cela concerne la partie supérieure de l'étage montagnard. Dans ce cas, 
les solutions à apporter sont les mêmes qu'à l'étage subalpin où ces formations végétales sont dominantes. 
À l'étage subalpin, il semble que la façon la plus économique de rajeunir le peuplement et augmenter la surface 
boisée soit d'abandonner plus de bois mort au sol afin d'offrir une surface favorable à l'installation de jeunes 
semis (Christy et al., 1982; Maser et Trappe, 1984). En effet, actuellement, les troncs provenant de chablis et 
volis sont exportés, ne laissant au sol que des souches de très petite surface. L'abandon d'une partie des troncs 
(en particulier les volis, difficilement commercialisables) permettrait à la forêt de gagner en surface, par le 
processus de régression de la lande lié à la croissance des bouquets de régénération. On peut citer à cette 
occasion Froidevaux et al. (1978): « Si les troncs pourris viennent à manquer, cela posera de gros problèmes de 
régénération en forêt subalpine ». 
 
CONCLUSIONS: VERS UNE AUTRE PERCEPTION DE LA FORÊT 
Il ressort des travaux présentés ci-dessus, ainsi que des données de la littérature, que le manque de régénération 
des pessières d'altitude serait dû, non pas à des conditions stationnelles défavorables, mais à des pratiques 
inadaptées (Ott et al., 1991; Ott, 1991). La pessière possède ses propres capacités de renouvellement, qui 
incluent une amélioration des qualités de l'humus (élimination du dysmoder) sous le couvert des arbres âgés de 
150 ans et plus. 
L'Office national des Forêts et les collectivités territoriales prennent désormais conscience du rôle beaucoup plus 
large que la simple production de bois joué par ces forêts: tourisme, protection contre l'érosion, meilleur bilan 
hydrique et abaissement thermique du climat régional, etc. Le maintien d'un manteau forestier, dans des 
conditions économiques de faible rentabilité, nécessite la mise en œuvre de moyens légers, de méthodes 
extensives, donc utilisant le plus possible les processus ne nécessitant pas l'intervention de l'homme. Un regain 
d'intérêt se fait sentir depuis quelques années pour l'étude des processus de croissance et de renouvellement se 
déroulant au sein des forêts naturelles et semi-naturelles (Mortier, 1987; Gonin-Reina, 1988; Walter, 1991; 
Courbaud, 1991). Dans la même optique, des méthodes de gestion respectant la diversité naturelle des 
écosystèmes forestiers sont recherchées (Lanier, 1992). Des méthodes spécialement adaptées aux forêts de 
montagne, maintenant l'hétérogénéité naturelle propre à ces milieux, peuvent répondre à la fois aux objectifs de 
protection et d'abaissement des coûts de production du bois. De plus, l'aspect attractif des sites à forte 
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hétérogénéité doit être souligné, dans un contexte où bien souvent le passage à la forêt (dans les cas fréquents de 
déprise agricole) signifie fermeture du paysage. Il convient cependant de prendre conscience du fait que les 
processus qui doivent se mettre en place pour que la forêt retrouve ses capacités de renouvellement naturel, 
notamment ceux qui se déroulent au niveau du sol, prennent un certain temps. Cinquante ans est un laps de 
temps qui, pour faible qu'il soit comparé au temps d'existence d'un arbre, n'est pas compatible avec les prévisions 
économiques, même lorsqu'elles se disent à long terme. C'est cependant le prix à payer si l'on veut que la forêt 
retrouve un certain équilibre. C'est donc aux générations futures qu'il nous faut penser prioritairement. 
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LÉGENDES DES FIGURES 
 
Fig. 1. Évolution de la forme d'humus et de l'acidité (pH eau mesuré au niveau de la partie supérieure de 
l'horizon A) au cours du cycle sylvogénétique de l'Épicéa, dans la forêt de Macot (Savoie). Influence de 
certains faciès non boisés (Mélampyre, Mousse, Myrtille) 
 
Fig. 2. Cartographie de la mosaïque forestière (forêt de Macot). Mise en évidence des unités structurales et des 
rapports Épicéa-Myrtille 
 
Fig. 3. Architecture forestière dans la zone de combat (altitude 2150 m) 
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Tableau 1 Influence des pluvio-lessivats recueillis sous Myrtille et Épicéa sur la germination des graines et la 
croissance des plantules d'Épicéa (60 graines par traitement, mesures après 18 jours) 
 
Phénols totaux (mg 
eq. acide gallique/l) 
Germination totale (% 
du témoin) 
Longueur racine (% 
du témoin) 
Longueur tige (% 
du témoin) 
Trouée 0,3 103 % 105 % NS 90 % NS 
Myrtille 13.09.91 4,6 87 % 34 % *** 35 % *** 
Myrtille 25.09.91 1,8 92 % 109 % * 98 % NS 
Épicéa site 1 19,6 102 % 85 % * 91 % NS 
Épicéa site 2 23,6 102 % 67 % *** 93 % NS 
Épicéa site 3 22,7 100 % 70 % *** 88 % * 
Seuils de signification des tests (test t): * = 5 %, 
**= 1 % 
***=0,1 %, 
NS = non significatif. 
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Tableau II Influence des monomères phénoliques détectés dans les litières et lessivats de Myrtille (acide 
caféïque) et d'Épicéa (para-hydroxy-acétophénone) sur la croissance des plantules d'Épicéa (traitement deux 
mois après germination, mesures un mois après, 30 répétitions par traitement) 
 Racines poids sec (% du témoin) Tiges poids sec(% du témoin) 
Para-hydroxy-acétophénone 10-3 M 57 % *** 75 % *** 
Para-hydroxy-acétophénone 10-4 M 74 % *** 85 % ** 
Acide caféïque 10-3 M 56 % *** 71 % ** 
Acide caféïque 10-4 M 59 % *** 80 % *** 
Seuils de signification des tests (test t): *= 5 % 
**= 1 %: 
***= 0,1 % 
NS = non significatif. 
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